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A variação ambiental influencia a dinâmica, persistência e abundância de 
indivíduos e a compreensão desses processos está entre os objetivos fundamentais 
da ecologia populacional. Assim, a estimativa dos parâmetros demográficos e a 
identificação de quais fatores determinam a flutuação desses parâmetros são 
necessários para entender a dinâmica temporal e espacial. Os anuros compreendem 
alguns dos vertebrados mais ameaçados, com um número cada vez maior de 
populações em declínio. A rã diurna Hylodes heyeri, endêmica da Floresta Atlântica 
do Brasil, é encontrado em riachos nos estados do Paraná, São Paulo e Santa 
Catarina. Considerando tanto a necessidade quanto a importância de dados 
demográficos, estimamos parâmetros populacionais de duas populações, de outubro 
de 2016 a setembro de 2017, no Parque Estadual Pico do Marumbi, no Paraná. Os 
adultos foram encontrados por busca ativa visual e auditiva, às vezes usando 
playbacks. Cada indivíduo capturado foi unicamente marcado com um cinturão de 
miçangas codificada por cores. A temperatura do ar e a umidade relativa foram 
anotadas no momento de captura e a precipitação foi obtida da estação 
meteorológica mais próxima. Os dados de captura-recaptura foram analisados 
usando modelos de Cormack-Jolly-Seber para uma população aberta para estimar a 
sobrevivência aparente (Φ) e a capturabilidade (p). Já, para estimar o tamanho 
populacional foi utilizando o modelo Jolly-Seber (POPAN), ambos com o pacote 
RMark. Um total de 120 indivíduos foram capturados e 89 recapturados (80 e 59 em 
um riacho, 40 e 30 no outro). Três modelos com o mesmo grau de explicação 
resultaram em sobrevivência mensal constante de 0.38 (IC 95% = 0.34 – 0.94) nos 
dois riachos. Esses modelos diferem somente no efeito das covariáveis na 
capturabilidade que variou entre temperatura do ar (maior durante temperaturas 
mais quentes) e entre os locais, o que sugere um efeito de habitat e comportamental 
nas capturas. O tamanho populacional estimado em um riacho variou de 1 a 33 
indivíduos, e o outro de 0 a 11 indivíduos por ocasião, com valores maiores no 
período reprodutivo. Assim, a sobrevivência de H. heyeri foi similar nas duas 
populações, com diferentes tamanhos populacionais e consequentemente, com a 
capturabilidade variando ao longo do tempo e da localização. 
 



















Environmental variation influences dynamics, persistence and abundance of 
individuals and understanding these processes is among the fundamental goals of 
population ecology. Thus, estimating demographic parameters and identifying which 
factors determine the fluctuation on these parameters are required in order to 
understand temporal and spatial dynamics. Anurans comprise some of the most 
endangered vertebrates, with ever increasing numbers of populations in decline. The 
diurnal frog Hylodes heyeri, endemic to the Atlantic Florest of Brazil, is found in 
streams in the states of Paraná, São Paulo and Santa Catarina. Considering both the 
necessity and the importance of demographic data, we estimate population 
parameters in two populations, from October 2016 to September 2017, in Pico do 
Marumbi State Park, Paraná. Adults were found by visual and auditive encounter 
surveys, sometimes using playbacks. Each individual captured was uniquely marked 
with a color-coded waist band. The air temperature and relatively humidity were 
noted at the time of capture and the rainfall was obtained from the nearest weather 
station. Capture-recapture data were analyzed using Cormack–Jolly–Seber models 
for an open population to estimate apparent survival (Φ) and capturability (p). And, to 
estimate the population size we use the Jolly-Seber (POPAN) model, both with the 
package RMark. A total of 120 individuals were captured with 89 recaptured (80 and 
59 in one stream, 40 and 30 in the other). Three similar models with the same degree 
of explanation resulted in 0.38 (95% CI = 0.34 - 0.94) of constant monthly survival in 
both streams. These models differ only in the effect of covariates in the capturability 
that varied between air temperature (higher during higher temperatures) and 
between sites, which suggests a habitat and behavioral effect on captures. The 
estimated population size in the first stream varied from 1 to 33 individuals, and the 
another from 0 to 11 individuals each occasion, with higher values in the reproductive 
period. Thus, the survival of H. heyeri was similar in the two populations, with 
different population sizes and consequently, with capturability varying over time and 
location.  
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Os estudos de dinâmica de populações buscam determinar quais fatores são 
responsáveis pelas variações nos parâmetros populacionais ao longo do tempo e 
espaço. Estes parâmetros incluem variáveis como abundância, taxa de crescimento 
e sobrevivência que são essenciais para determinar o risco de extinção e as 
tendências temporais da população (COLE, 2014). Ao mesmo tempo, a necessidade 
de dados populacionais em diversas áreas, os métodos e técnicas estatísticas e de 
campo utilizados para estimar esses parâmetros foram se desenvolvendo, 
aumentando a confiabilidade das estimativas demográficas e de sua aplicabilidade 
(POLLOCK, 1991; WHITE; BURNHAM, 1999).  
Os estudos de modelagem populacional mais usuais utilizam o método de 
marcação-recaptura para estimar parâmetros demográficos (AMSTRUP et al., 2010), 
como a sobrevivência e dispersão, que quando incorporados a modelos de dinâmica 
de populações permitem determinar as tendências atuais da população ou mesmo 
fazer predições (SCHMIDT et al., 2002; VASCONCELLOS, 2009). Nos modelos de 
marcação e recaptura, os parâmetros como sobrevivência e a capturabilidade são 
estimados por funções de probabilidade associadas com o histórico de capturas de 
cada indivíduo. Assim, entre cada ocasião de captura existe uma probabilidade de o 
indivíduo ser encontrado ou não. A recaptura do indivíduo no local confirma que ele 
sobreviveu entre uma ocasião e outra. No entanto, sua ausência indica que ele pode 
não ter sido detectado, emigrou ou não sobreviveu, sendo, portanto, necessário 
levar em consideração essa incerteza na estimativa dos parâmetros demográficos 
(GUIMARÃES et al., 2014). Assim, as estimativas de sobrevivência e capturabilidade 
são computadas ao final de todo o período por uma probabilidade binomial dos 
períodos, onde animais com o mesmo histórico de capturas tem a mesma expressão 
de probabilidade, tornando-se então o expoente da probabilidade correspondente 
(LEBRETON et al, 1992; COOCH; WHITE, 2007; LAAKE, 2013) 
As variáveis climáticas, como fatores independentes da densidade de uma 
população, são consideradas um fator importante na dinâmica das populações de 
anuros (DUELLMAN; TRUEB, 1994; BEEBEE; GRIFFITHS, 2005). De maneira 
geral, esse efeito ocorre devido a suscetibilidade às alterações de variáveis 




Assim, as variáveis climáticas, principalmente a umidade relativa e a temperatura do 
ar, podem influenciar a sobrevivência, o sistema imunológico, o comportamento e a 
reprodução em Anura (BEEBEE; GRIFFITHS, 2005; BLAUSTEIN et al., 2010; 
ROLLINS-SMITH, 2017). Como consequência, as influências das variações 
climáticas nas características individuais dos organismos devem alterar a dinâmica 
temporal em populações de anuros (LAWLER et al., 2006).  
Mesmo muitas espécies sendo ameaçadas, são poucos os estudos 
demográficos com anuros (LAWLER, 2006), principalmente de dinâmica 
populacional. Os parâmetros populacionais podem ser sensíveis e influenciados de 
diferentes formas em cada estágio de desenvolvimento dos anuros em resposta as 
variações do ambiente (BECKER et al., 2018). Especialmente, as taxas de 
crescimento e sobrevivência populacional são mais sensíveis às mudanças 
ambientais na fase pós-metamorfose dos anfíbios (LAMPO; DE LEO, 1998; BIEK et 
al., 2002; VONESH; DE LA CRUZ, 2002). Por exemplo, em diversas espécies de 
anuros a sobrevivência nos estágios juvenil e adultos tem uma maior 
susceptibilidade a flutuações populacionais do que as fases pré-metamorfose. (BIEK 
et al., 2002; GRIFFITHS et al., 2010; BIONDA et al., 2013). Desse modo, a história 
de vida e a demografia de indivíduos adultos possui um papel marcante na dinâmica 
populacional das espécies. Porém, o estudo demográfico da espécie invasora rã-
touro, Lithobates catesbeianus Shaw, 1802, demostrou que a taxa de crescimento 
populacional foi influenciada tanto pela taxa de desenvolvimento dos girinos 
(velocidade de desenvolvimento) quanto pela sobrevivência nos estágios pós-
metamórficos iniciais (GOVINDARAJULU et al., 2005), demonstrando quais os 
estágios de desenvolvimento mais influentes na dinâmica, para se investir os 
esforços de controle populacional nessa espécie invasora de maneira mais efetiva. 
Assim, principalmente num contexto de conservação de anuros, identificar os fatores 
que determinam as taxas de crescimento ou declínio populacional e as 
características individuais dos organismos associadas a essas mudanças são 
relevantes para estabelecer cenários ecológicos e evolutivos nessa dinâmica 
(GRIFFITH et al., 2016). 
Anuros do gênero Hylodes Fitzinger, 1826 são diurnos e associados à 
riachos com rochas e pouco volume de água, exclusivamente no interior de florestas 




RODRIGUES, 2005; ALMEIDA-GOMES et al., 2007). A família Hylodidae Günther, 
1858 possui uma dieta generalista, composta por exemplo de Insecta, Annelida, 
Chilopoda, Crustacea, Diplopoda, Arachnida, Mollusca e até outros anuros, como 
Ololygon sp. (Anura, Hylidae) (ALMEIDA-GOMES et al., 2007; CALDART et al., 
2012; MACHADO et al., 2016; ALVES; TOLEDO, 2017). Diante disso, seus 
principais predadores são aqueles que forrageiam no interior de riachos, 
principalmente juvenis de Bothrops jararaca Wied-Neuwied, 1824 que consomem 
diversos anuros de riachos, como H. asper Müller, 1924, H. phyllodes Heyer e 
Cocroft, 1986, Cycloramphus boraceiensis Heyer, 1983, Physalaemus sp. 
(HARTMANN; HARTMANN; GIASSON, 2003). 
A rã de corredeira, Hylodes heyeri Haddad, Pombal e Bastos 1996, é 
endêmica de riachos da Floresta Atlântica ocorrendo nos estados do Paraná, São 
Paulo e em Santa Catarina (DE CARLI MONTEIRO, 2014). Além da descrição 
morfológica de adultos (HADDAD, POMBAL; BASTOS, 1996) e de girinos (COSTA, 
2009), padrões de vocalização (LINGNAU; BASTOS, 2007) e de estruturação 
espacial da população (BELTRAMIN, 2014) existe uma carência de informações 
sobre Hylodes heyeri, que determinam seu status de conservação como sendo de 
dados deficientes (SEGALLA; PAVA, 2014). Assim, para começar a preencher as 
lacunas de informação descrevemos a dinâmica da população de H. Heyeri.    
Considerando que há fatores ambientais que influenciam nos parâmetros 
populacionais e que a dinâmica temporal descreve a trajetória das populações, o 
objetivo foi estimar parâmetros populacionais de duas populações de Hylodes heyeri 
usando dados de marcação-recaptura. Para isso, foi estimada (1) a taxa de 
sobrevivência aparente e a (2) capturabilidade para cada população, (3) influências 
de variáveis climáticas nestes parâmetros e (4) o tamanho populacional em cada 
população amostrada. Espera-se que estes parâmetros sejam similares, porque a 
distância entre as populações é pequena, estando sob a influência das mesmas 
variáveis climáticas. 
 
2 MATERIAL E MÉTODOS 




O estudo foi realizado no Parque Estadual Pico Marumbi (PEPM), na 
localidade de Mananciais da Serra, no município de Piraquara, Estado do Paraná 
(FIGURA 1) (STRUMINSKI, 2002). A área é um ecótono, caracterizada pela 
transição entre a Floresta Ombrófila Mista e a Floresta Ombrófila Densa Montana 
(REGINATO; GOLDENBERG, 2007).  
O clima é subtropical úmido mesotérmico, com verões frescos e geadas 
frequentes, correspondente ao clima Cfb da escala Köeppen (MAACK, 1981). No 
mês mais frio a temperatura média é de 13ºC e de 21ºC, no mês mais quente. A 
precipitação acumulada anual é de até 1800 mm (CAVIGLIONE et al., 2000). 
 
FIGURA 1 – MAPA MOSTRANDO A LOCALIZAÇÃO DA ÁREA DE ESTUDO NO PARQUE 




Foram utilizados dois riachos para este estudo, separados por dois 
quilômetros de distância. O riacho 1 (25° 29' 22”S; 48° 58' 33”O) está inserido em 
uma área correspondente a Floresta Ombrófila Densa Montana e o riacho 2 (25° 29' 
23”S; 48° 58' 37”O) em uma área de Transição (REGINATO; GOLDENBERG, 2007). 




volume de água, aproximadamente 20 centímetros de lâmina de água, a partir do 
substrato. Dentro dos riachos há muitas rochas que são utilizadas como sítio de 
vocalização por Hylodes spp. nos períodos reprodutivos (NARVAES; RODRIGUES, 
2005; ALMEIDA-GOMES et al., 2007; MACHADO et al., 2016; DE SÁ; HADDAD, 
2016). A presença de rochas favorece as atividades reprodutivas, pois os indivíduos 
tendem a permanecer em cima de rochas dentro de córregos para facilitar a 
comunicação auditiva e visual. Além disso, na presença do predador podem fugir 
facilmente, mergulhando na água (NARVAES; RODRIGUES, 2005; ALMEIDA-
GOMES et al., 2007; MACHADO et al., 2016). Além das rochas, há grandes fendas 
de rochas formando praticamente uma toca ou caverna. Na lateral dos riachos 
ocorrem barrancos de terra e serrapilheira, com árvores e plantas herbáceas ao 
longo de toda a margem. O riacho 1 possuía maior quantidade de microhabitats 
utilizados como sítios de vocalização e esconderijos de H. heyeri, como rochas e 
fendas (210% versus 118%), do que o outro (observação pessoal). Esta diferença 




O período do estudo foi de outubro de 2016 até setembro de 2017, sendo 
realizada uma amostragem (ocasião de campo) a cada duas semanas. Cada 
ocasião consistiu de dois dias de amostragem, totalizando 25 ocasiões de campo. 
No entanto, os primeiros indivíduos vistos e, assim, capturados ocorreram em 
novembro, resultando em 23 ocasiões de capturas em 11 meses. As amostragens 
foram iniciadas às 10 horas e duraram de 5 a 9 horas, conforme as condições locais 
de precipitação e a quantidade de indivíduos avistados.  
Os indivíduos de H. heyeri foram encontrados por busca ativa visual e 
auditiva (CRUMP; SCOTT, 1994). Para encontrar os indivíduos que estavam 
camuflados na serrapilheira ou escondidos em buracos e cavernas utilizamos 
playbacks. Esta técnica consiste na reprodução de vocalizações de canto de 
anúncio gravadas para atrair os indivíduos (SCHWARTZ, 1994). Assim, quando 
iniciamos o playback, se estivéssemos próximo à um macho, ele emitia o canto 




comportamento do macho, de emitir o canto territorial, é usado para a defesa do 
território e também uma estratégia de disputa anterior a um combate físico com outro 
indivíduo (MARTINS et al., 1998). 
A marcação e recaptura de indivíduos é um método considerado robusto 
para determinar parâmetros populacionais, como sobrevivência (ɸ), capturabilidade 
(p), taxa de crescimento, tamanho populacional, movimento dos indivíduos e todas 
as variáveis que podem co-variar com esses parâmetros (LEBRETON et al., 1992; 
WHITE; BURNHAM, 1999; COLE, 2014). Devido à característica territorial e de 
fidelidade ao sítio das espécies de Hylodes (BELTRAMIN, 2014; WÖGEL, 
ABRUSONHA; WEBER, 2004; MACHADO et al., 2016), foi possível utilizar este 
método para amostragem dos indivíduos, possibilitando uma maior frequência de 
recapturas.  
Para amostrar as populações de anuros, foi estabelecido uma transecção de 
180 metros que era percorrida em cada riacho. Cada indivíduo avistado foi 
capturado, pesado, medido o comprimento rostro-cloacal (CRC) e teve o sexo 
determinado pela presença ou ausência do saco vocal (FIGURA 2). Para a 
marcação dos indivíduos foi confeccionada uma cinta pélvica com miçangas 
coloridas (2 milímetros de comprimento) e fios de algodão (FIGURA 3) em que cada 
cor de miçanga representa um número de 0 a 9, o que permitia formar algarismos 
únicos, par a par ou trio, totalizando 275 combinações únicas. Essa cinta pélvica foi 
colocada na região inguinal dos adultos e em seguida o indivíduo foi solto no mesmo 
local da captura. Esse tipo de marcação não é invasivo, não afeta a sobrevivência 
do indivíduo e permite identificar os indivíduos à distância, sem necessidade de 
recapturar (NARVAES; RODRIGUES, 2005; GIASSON; HADDAD, 2007; HIERT; 
ROPER; MOURA, 2012). Também foram registradas as variáveis abióticas no início 
da amostragem: temperatura do ar e umidade relativa com termohigrômetro. Os 
valores da precipitação foram obtidos pelo Instituto Tecnológico SIMEPAR de 









FIGURA 2 – IDENTIFICAÇÃO DO SEXO DE HYLODES HEYERI. (A) INDIVÍDUO EM 
ATIVIDADE DE VOCALIZAÇÃO EVIDENCIANDO OS DOIS SACOS VOCAIS, (B) VENTRE DO 




FIGURA 3 – HYLODES HEYERI MARCADO COM CINTA PÉLVICA DE MIÇANGAS 
(INDIVÍDUO 7) E TABELA DE IDENTIFICAÇÃO NUMÉRICA, ONDE CADA COR CORRESPONDE À 
UM ÚNICO NÚMERO E PERMITE 275 COMBINAÇÕES ÚNICAS. AS MIÇANGAS TINHAM DOIS 






2.3 ANÁLISE DOS DADOS 
Os dados de marcação-recaptura foram utilizados para estimar os 
parâmetros demográficos ao longo das ocasiões de capturas: sobrevivência 
aparente (ɸ), capturabilidade (p) e tamanho populacional (N). Os dois primeiros 
parâmetros (ɸ e p) foram estimados seguindo o modelo de população aberta de 
Cormack–Jolly–Seber (CJS) (WHITE; BURNHAM, 1999), utilizando o pacote RMark 
(LAAKE, 2013), pelo software R (R CORE TEAM, 2016). Considera-se uma 
população aberta aquela na qual a quantidade de indivíduos varia no tempo devido 
ao número de nascimentos, mortes e/ou dispersão. O modelo CJS utiliza a história 
de captura e recaptura dos indivíduos para estimar a capturabilidade (p) e a 
sobrevivência aparente (ɸ). A sobrevivência é considerada aparente devido a 
emigração permanente ser confundida com a mortalidade dos indivíduos nesse tipo 
de abordagem, ou seja, o modelo não distingue a emigração permanente de 
mortalidade quando o animal não é recapturado.  
As premissas do modelo CJS são de que cada indivíduo capturado tem a 
mesma probabilidade de ser recapturado e de sobreviver, suas marcações não são 
perdidas, as amostragens têm que ser rápidas e o indivíduo liberado logo após a 
amostra (HEYER et al., 2014). Para testar as premissas do ajuste dos dados ao 
modelo geral à estrutura do modelo CJS foi realizado o teste de aderência: 
goodness-of-fit (GOF) pelo pacote “release.gof” no software R (R CORE TEAM, 
2016). Há dois testes principais realizados pelo pacote release.gof: o teste 2 que é 
utilizado para verificar a homogeneidade de recapturas e o teste 3 que testa a 
homogeneidade de sobrevivência dos indivíduos. Estes testes fornecem valores de 
Qui-quadrado (X2), graus de liberdade e valor de P calculados a partir da função de 
probabilidade (função de verossimilhança) do modelo geral para verificar 
independência entre as variáveis envolvidas e sobredispersão dos dados 
(BURNHAM, 1987; LAAKE, 2013). Desta forma, a somatória dos dois testes é o 
resultado final do teste de aderência (GOF), com probabilidade a 5% (P = 0.05).  
O modelo de população aberta Jolly-Seber (JS) (SCHWARZ; ARNASON, 
1996), permite estimar quatro parâmetros: sobrevivência aparente (ɸ), 
capturabilidade (p), a entrada de indivíduos (pent) e o tamanho populacional (N). No 




populacional (N) em cada ocasião considerando a detectabilidade estimada. A 
estimativa do tamanho populacional é dada pelos parâmetros derivados do modelo 
JS, implementado no módulo POPAN, no RMark (LAAKE, 2013), pelo software R (R 
CORE TEAM, 2016). Para verificar se há influência das variáveis climáticas 
(temperatura do ar, precipitação e umidade do ar) no tamanho populacional em cada 
riacho, foi realizada uma regressão múltipla no software R (R CORE TEAM, 2016). 
Para a construção dos modelos, as covariáveis individuais como a massa e 
o CRC não foram incorporadas porque não variaram entre indivíduos e populações. 
No riacho 1 os machos mediam 40.88 mm ± 1.88 (média ± desvio padrão do CRC), 
enquanto que no riacho 2, 40.60 mm ± 2.62 (média ± desvio padrão do CRC). As 
fêmeas mediam 41.07 mm ± 1.77 (média ± desvio padrão do CRC) e a massa foi 
6.06 gramas ± 0.65 (média ± desvio padrão do CRC). Os machos de H. heyeri tem 
massa similar entre uma população e outra (6.10 gramas ± 0.69 no riacho 1; 6.07 
gramas ± 0.70 no riacho 2, média ± desvio padrão). Assim, o grupo de modelos 
candidatos incluíram a precipitação acumulada mensal e a temperatura do ar (em 
cada ocasião de captura) como covariáveis temporais. O local, covariável de grupo, 
foi dividido em riacho 1 e riacho 2, para identificar cada população amostrada.  
Para as estimativas dos parâmetros foram criados 16 modelos candidatos 
para cada análise (CJS e JS (POPAN)). Todos foram baseados em efeitos aditivos 
das covariáveis (temporais e de grupo) e sem efeito de nenhuma covariável 
(constante). Não foi utilizada a interação entre as variáveis climáticas porque são 
correlacionadas (r = 0.21; P = 0.02) e, portanto, seriam multicolineares nos modelos. 
Foram considerados apenas os machos nas análises, porque somente os 
indivíduos deste sexo foram recapturados, além da baixa abundância de fêmeas 
capturadas nos riachos (N = 4). Também foi inserido no modelo os intervalos de 
tempo desiguais entre as amostragens, sendo que os dias entre cada ocasião 
variaram entre 13 a 19 dias. Este intervalo foi redimensionado em termos de meses 
para obter estimativas mensais dos parâmetros (COOCH; WHITE, 2007). Para 
comparar os modelos, foi utilizado o critério de informação de Akaike corrigido para 
pequenas amostras (AICc). O melhor modelo, que representa a melhor descrição 
dos parâmetros populacionais é aquele que possui o menor valor de AICc. Além 
disso, os modelos que estiverem com ΔAICc < 2 terão o mesmo grau de explicação 





No total, foram capturados 120 indivíduos, dos quais cerca de 50.8% dos 
adultos foram recapturados pelo menos uma vez. No riacho 1, foram capturados 80 
e recapturados 59. No outro riacho (riacho 2), foram capturados 40 e recapturados 
30, nos 11 meses de amostragem (variando entre 70 a 139 capturas). Enquanto 
cerca de 50.8% dos adultos foram recapturados pelo menos uma vez, as fêmeas 
não foram recapturadas e sua captura ocorreu no verão e no inverno. Os jovens e 
girinos foram vistos de abril até setembro. 
O início das atividades de vocalização ocorreu em novembro. Assim, com o 
início do período reprodutivo, as capturas ocorreram em todos os meses de 
amostragem no riacho 2, enquanto que no riacho 1 não foram encontrados nos 
meses de julho e agosto (FIGURA 4). Os riachos não se conectam (ver metodologia) 






















FIGURA 4 – FREQUÊNCIA DE CAPTURAS E RECAPTURAS DE HYLODES HEYERI EM 




3.1 SOBREVIVÊNCIA APARENTE E CAPTURABILIDADE 
Na análise CJS, os três modelos que melhor explicaram as variações na 
sobrevivência aparente e na capturabilidade de H. heyeri (TABELA 1) diferem 
apenas nos efeitos das covariáveis na capturabilidade, que pode tanto responder a 
variação no efeito aditivo de local e temperatura do ar (w = 0.24, TABELA 1), ser 
constante (w = 0.16, TABELA 1) ou no efeito aditivo de local e precipitação (w = 
0.10, TABELA 1). A sobrevivência aparente permaneceu constante, não variou em 
função das variáveis climáticas ou entre os riachos (locais). Usando como estratégia 
utilizar a média ponderada dos parâmetros entre os melhores modelos (model 




capturabilidade no riacho 1 foi de 0.46 ± 0.06 (média ± erro padrão) e de 0.58 ± 0.11 
no riacho 2. 
Conforme o primeiro modelo da análise CJS, em ambos os riachos a 
capturabilidade foi positivamente associada com a temperatura diária (ß = 0.16, 95% 
IC = 0.00 - 0.32), indicando maiores taxas de capturas em dias mais quentes 
(TABELA 1). Já, o efeito da precipitação acumulada mensal (chuva) foi baixo na 





























TABELA 1 – RESULTADO DA SELEÇÃO DE MODELOS PARA SOBREVIVÊNCIA (ɸ), 
CAPTURABILIDADE (P) E TAMANHO POPULACIONAL (N) PARA DUAS POPULAÇÕES DE 
HYLODES HEYERI EM FUNÇÃO DA TEMPERATURA DO AR (TEMP), PRECIPITAÇÃO 
ACUMULADA MENSAL (CHUVA), DO LOCAL (POPULAÇÃO NO RIACHO 1 OU 2), SEM 
VARIAÇÃO (.) E VARIAÇÃO NO TEMPO (T). PENT = ENTRADA DE INDIVÍDUOS; K = NÚMERO DE 
PARÂMETROS; W = PESO DO MODELO; AICC = VALOR DE AIC CORRIGIDO PARA PEQUENAS 
AMOSTRAS; ΔAICC = DIFERENÇA DO PRIMEIRO MODELO E O ATUAL; DESVIO = DESVIO 
RESIDUAL DO MODELO SATURADO. 
 
Análise Modelos k w AICc ΔAICc Desvio 
CJS ɸ(.) p (temp + local) 4 0.24 430.82 0.00 422.61 
ɸ(.) p (.) 2 0.16 431.60 0.79 200.50 
ɸ(.) p (chuva + local) 4 0.10 432.54 1.72 424.33 
ɸ(local) p (temp + local) 5 0.08 432.91 2.09 422.59 
ɸ(.) p (local) 3 0.08 433.10 2.29 199.93 
ɸ(local) p (.) 3 0.07 433.42 2.61 200.25 
ɸ(temp + local) p (temp + local) 6 0.06 433.53 2.71 421.09 
ɸ(local) p (chuva + local) 5 0.04 434.60 3.78 424.28 
ɸ(chuva + local) p (temp + local) 6 0.04 434.64 3.83 422.20 
ɸ(chuva + local) p (.) 4 0.03 434.82 4.01 426.62 
ɸ(local) p (local) 4 0.03 435.12 4.30 199.87 
ɸ(temp + local) p (.) 4 0.02 435.39 4.57 427.18 
ɸ(temp + local) p (chuva + local) 6 0.01 436.48 5.66 424.04 
ɸ(chuva + local) p (local) 5 0.01 436.56 5.74 426.25 
ɸ(chuva + local) p (chuva + local) 6 0.01 436.64 5.82 424.20 
ɸ(temp + local) p (local) 5 0.01 437.10 6.28 426.79 
POPAN ɸ (.) p (temp + local) pent (t) N (local) 20 0.51 593.96 0.00 549.37 
ɸ (local) p (chuva + local) pent (t) N (local) 21 0.15 596.41 2.45 549.33 
ɸ (.) p (chuva + local) pent (t) N (local) 20 0.08 597.68 3.72 553.09 
ɸ (temp + local) p (temp + local) pent (t) N 
(local) 22 0.07 597.90 3.94 548.3 
ɸ (.) p (.) pent (t) N (local) 20 0.05 598.41 4.45 -237.97 
ɸ (local) p (chuva + local) pent (t) N (local) 21 0.02 600.09 6.13 553.01 
ɸ (.) p (local) pent (t) N (local) 21 0.02 600.34 6.38 -238.53 
ɸ (chuva + local) p (temp + local) pent (t) N 
(local) 23 0.01 600.52 6.56 548.38 
ɸ (local) p (.) pent (t) N (local) 21 0.01 600.62 6.66 -238.25 
ɸ (chuva + local) p (.) pent (t) N (local) 22 0.00 601.89 7.92 552.29 
ɸ (temp + local) p (chuva + local) pent (t) N 
(local) 22 0.00 602.50 8.54 552.91 
ɸ (local) p (local) pent (t) N (local) 22 0.00 602.77 8.81 -238.61 
ɸ (temp + local) p (.) pent (t) N (local) 22 0.00 603.06 9.10 553.46 
ɸ (chuva + local) p (local) pent (t) N (local) 23 0.00 604.07 10.11 551.93 
ɸ (temp + local) p (local) pent (t) N (local) 23 0.00 605.23 11.27 553.09 
ɸ (chuva + local) p (chuva + local) pent (t) N 





3.2 TAMANHO POPULACIONAL 
No melhor modelo da análise POPAN a sobrevivência aparente não varia, a 
capturabilidade tem efeito aditivo do local e da temperatura do ar, a entrada de 
indivíduos varia no tempo e o tamanho amostral tem efeito de grupo (local) (w = 
0.51, TABELA 1). 
O riacho 1 teve maior tamanho populacional em relação ao riacho 2 
(FIGURA 5). Enquanto que em um a abundância variou de 1 a 33 indivíduos, no 
outro variou entre 0 a 11 indivíduos. A maior quantidade de indivíduos capturados 
ocorreu nos meses de verão, dezembro até março (ocasião 4 – 9). Enquanto que o 
período com menor número de indivíduos foi no inverno, junho até setembro 
(ocasião 17-23), demonstrando uma estrutura sazonal de indivíduos (FIGURA 5). O 
tamanho da população foi relacionado positivamente com a temperatura média 
mensal do ar (R² = 0.45, F3,42 = 13, P < 0.05). 
 
FIGURA 5 – ESTIMATIVAS DE TAMANHO POPULACIONAL (N) DE HYLODES HEYERI 
POR OCASIÃO DE CAPTURA EM CADA LOCAL AMOSTRADO NO PARQUE ESTADUAL PICO DO 
MARUMBI, NO PERÍODO DE NOVEMBRO/2016 A SETEMBRO/2017. CADA MÊS COM DUAS 





Em janeiro e fevereiro predadores de H. heyeri foram vistos ao longo das 
amostragens, como a Bothrops jararaca Wied-Neuwied, 1824 (Serpentes, 
Viperidae). Outros potenciais predadores observados no riacho foram Rhinella 
icterica Spix, 1824 (Bufonidae), Thamnodynastes cf. strigatus Günther, 1858 




restrita a riachos e córregos: Crossodactylus caramaschii Bastos e Pombal, 1995 
(Anura, Hylodidae). 
4 DISCUSSÃO 
4.1 SOBREVIVÊNCIA APARENTE E CAPTURABILIDADE   
A sobrevivência aparente mensal de H. heyeri foi similar e baixa nas duas 
populações, ɸ = 0.37, ou seja, 37% dos indivíduos tendem sobreviver a cada mês. 
De acordo com os três primeiros modelos do CJS (TABELA 1), pode-se dizer que a 
sobrevivência dessas populações permaneceu constante e, assim, nenhuma 
variável climática mensurada ao longo dos meses de amostragem afetou a 
sobrevivência diretamente.  
A sobrevivência dos anuros de áreas tropicais, como H. heyeri, é menor do 
que em anuros de áreas temperadas devido a predação contínua no período de 
atividade dos predadores (DUELLMAN; TRUEB, 1994). Além disso, sobrevivências 
altas são estimadas, em geral, para espécies de maior porte e com grande 
capacidade de deslocamento, como do gênero Bufo. Por exemplo, Bufo schneideri e 
B. rubescens possuem estimativas de sobrevivência mensal de 0.92 
(VASCONCELLOS; COLLI, 2009), ou seja, tendem a ter duração de vida longa em 
relação à espécies menores. Por exemplo, em Hylodes asper, espécie de pequeno 
porte, os indivíduos ocorrem durante todo o ano com alta taxa de recrutamento 
juvenil (PATTO e PIE, 2001), gerando uma sobrevivência aparente mensal de H. 
asper alta (ɸ = 0.98, GUIMARÃES et al., 2014). Em outras espécies, como H. 
leptolineatus, uma espécie subtropical e de menor tamanho, assim como H. heyeri, a 
sobrevivência diária variou de 0.80 a 0.98 conforme o estágio de vida (HIERT et al., 
2012).  
Hylodes heyeri possui reprodução prolongada, ocorrendo principalmente nos 
meses de janeiro a abril, com razão sexual enviesada para os machos e fêmeas 
com grande quantidade de óvulos (LINGNAU, 2003). O fato da sobrevivência 
mensal ser baixa na população de H. heyeri, e a população ainda persistir, sugere 
que o que mantém a população é o recrutamento dos jovens e adultos em cada 




detalhados com marcação e recaptura de jovens e adultos à longo prazo são 
necessários. 
A capturabilidade de H. heyeri variou em função da temperatura do ar e 
entre populações (modelo 1, TABELA 1), porém a sobrevivência aparente foi similar. 
Desta forma, pode-se considerar que as dinâmicas temporais das duas populações 
são semelhantes, diferindo apenas na abundância. A maior capturabilidade nos 
períodos mais quentes e também chuvosos corresponde com a atividade reprodutiva 
e de forrageio dos anuros (HADDAD; GIARETTA, 1999; HATANO et al., 2002; 
ALMEIDA-GOMES et al., 2007; MACHADO et al., 2016). A precipitação e umidade 
são consideradas variáveis importantes para sobrevivência e reprodução dos 
anfíbios (ROLLINS-SMITH, 2017), porém o efeito da precipitação na capturabilidade 
de H. heyeri foi baixo neste período de estudo (modelo 3, TABELA 1). Como anuros 
do gênero Hylodes Fitzinger, 1826 habitam pequenos riachos e córregos no interior 
da Floresta Atlântica (HADDAD et al., 1996), em um ambiente úmido e em contato 
direto com a água essas variáveis podem não afetar estes parâmetros da 
população. No entanto, se houver ausência de chuva por longos períodos de 
maneira que afete o nível de água nos riachos, essa variável poderá, direta e 
indiretamente, influenciar na dinâmica da população.  
4.2 TAMANHO POPULACIONAL 
Os riachos possuem populações de Hylodes heyeri com tamanhos 
populacionais diferentes, porém há um padrão sazonal comum com um pico de 
indivíduos na estação reprodutiva (verão). Em H. asper, o tamanho populacional ao 
longo de todo período de estudo (7 meses) foi estimado como 308.51 ± 75.50 
indivíduos (PATTO; PIE, 2011). Enquanto que para H. heyeri foi de 301 ± 75.65 e de 
107 ± 26.94, em 12 meses, nos riachos 1 e 2 respectivamente. Para as espécies de 
Bufo schneideri e B. rubescens, a maior abundância também ocorreu na estação 
reprodutiva, com tamanho populacional variando de 4 a 33 indivíduos e de 6 a 46 
indivíduos, respectivamente (VASCONCELLOS; COLLI, 2009).  
A comunicação acústica dos anuros é considerada importante na biologia 
reprodutiva porque facilita a atração e cortejo pela fêmea, assim como influencia na 




de vocalização de anúncio de H. heyeri foi de novembro até março no PEPM 
(FIGURA 5). Em várias espécies de anuros, a atividade de vocalização é 
correlacionada com as temperaturas mais altas (NAVAS; BEVIER, 2001; HIERT; 
MOURA, 2010). Então, haverá maior número de indivíduos nesses períodos. Por 
exemplo, para H. nasus o pico da atividade de vocalização foi nos meses de janeiro 
e fevereiro, sendo que o número de indivíduos ativos foi influenciado positivamente 
com a temperatura do ar (MACHADO et al., 2016). Já para Hylodes dactylocinus, o 
pico de atividade é na estação seca, de junho a outubro (NARVAES; RODRIGUES, 
2005). 
Indivíduos que ocorrem ao longo do ano possuem padrões de abundância 
sazonais influenciados, principalmente, por variáveis ambientais, como em 
Hypsiboas albopunctatus onde a variação sazonal da precipitação influencia a 
abundância ao longo do ano (GUIMARÃES et al., 2011). Já, a flutuação temporal na 
população de H. leptolineatus é afetada pela temperatura, umidade do ar e fases da 
lua (HIERT; MOURA, 2010). Em H. heyeri essa diferença populacional foi 
influenciada pela temperatura, mas também pode ocorrer pela quantidade e a 
estrutura dos microhabitats (rochas ou abrigos, como cavernas). Fatores bióticos, 
embora não testados aqui, como predação e competição, também podem 
influenciam essa flutuação temporal nas populações. O riacho 2 possuía trechos 
sem rochas e com sedimento mais arenoso, neste trecho os H. heyeri não eram 
encontrados, pela ausência do principal micro-habitat que os machos utilizam como 
sítio de vocalização e estabelecimento de território, que são as rochas. Neste trecho 
havia a presença de Crossodactylus caramaschii Bastos e Pombal, 1995, que utiliza 
o habitat mais horizontalmente, principalmente imerso na água e em solo úmido. Já, 
os Hylodes utilizam verticalmente, principalmente rochas (ALMEIDA-GOMES et al., 
2007). Assim, é possível que essas diferenças estruturais nos riachos possam afetar 
o número de indivíduos entre os locais, pela disponibilidade diferente dos micro-
habitats existentes que são utilizados pela espécie.  
Outra possibilidade associada a diferença de tamanho entre as populações é 
a presença de predadores. Os juvenis de Bothrops jararaca habitam riachos e 
córregos de áreas florestadas, desta forma sua dieta é composta de animais que 
vivem nesses ambientes como os anuros (SAZIMA; HADDAD, 1992). Por exemplo, 




Hylodes asper, H. phyllodes, Hylodes sp., Cycloramphus boraceiensis e 
Physalaemus sp. (HARTMANN; HARTMANN; GIASSON, 2003). A atividade sazonal 
desta espécie de serpente ocorre principalmente nos meses com temperaturas mais 
altas e sua atividade diária é no período da tarde e início da noite (ROCHA et al., 
2014). Nos dois riachos foi encontrado B. jararaca, então a predação de H. heyeri 
por jararacas pode ser um fator que influencia a variação sazonal da população 
destes anuros. 
Compreender como a variação ambiental influencia a dinâmica, a 
persistência e a abundância dos indivíduos é um dos objetivos da ecologia de 
populações (CUSHMAN, 2010). O resultado deste estudo mostra que as estimativas 
populacionais de H. heyeri foram similares nas duas populações, com diferentes 
taxas de capturas e tamanhos populacionais variando no tempo. Apesar de H. heyeri 
ser frequente em riachos de Mata Atlântica, de acordo com a IUCN, tem suas 
populações diminuindo (IUCN, 2017). Conforme as estimativas do modelo CJS, a 
sobrevivência aparente mensal é baixa e a capturabilidade teve efeito da variação 
da temperatura e local, assim como precipitação e local o que sugere um efeito de 
habitat e comportamental nas capturas. Já, o modelo POPAN demonstra um padrão 
sazonal de flutuação da população ao longo dos meses e influenciada pela 
temperatura do ar. Esses resultados indicam que estas populações podem persistir 
se houver um alto recrutamento, estável no tempo. Deste modo, estudos 
demográficos à longo prazo são importantes para verificar as tendências de uma 
população antes mesmo de uma perturbação prejudicial, principalmente em grupos 
com histórico de declínio no mundo todo como os anfíbios (GILLESPIE et al., 2014). 
Compreender estes aspectos torna-se relevante em estratégias para conservação 
das populações de H. heyeri e dos riachos onde vivem no interior da Mata Atlântica, 
onde cada local possui influências de diferentes fatores, além de climáticos e assim 
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